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ПОЛИСПЕРМИЯ 
И ОПЛОДОТВОРЕНИЕ АНТИПОД
У ВИДОВ LILIUM (TOURN.) L.
Обнаружено, что в зародышевый мешок лилии могут
входить по несколько пыльцевых трубок, которые про"
никают в него со стороны антиподального аппарата.
Один из пары спермиев дополнительной пыльцевой труб"
ки коопулирует с верхней антиподой, второй – с ниж"
ней антиподой или центральной клеткой. Процесс опло"
дотворения антиподы завершался фазой морфоло"
гического подобия ядер, характерной для постмитоти"
ческого типа оплодотворения. Направленный рост
пыльцевых трубок у лилии связан со специфической диф"
ференциацией клеток антиподального аппарата, ими"
тирующих яйцеклетку.
Введение. Известно, что лилия была одним
из тех классических объектов, на которых
С.Г. Навашин в 1898 г. открыл двойное опло
дотворение у покрытосеменных растений [1].
Благодаря этому открытию стало ясно, что
оплодотворенная центральная клетка, образу
ющая эндосперм, так же как зигота, дающая
начало зародышу, является продуктом полово
го слияния и сочетает в себе, таким образом,
генетические признаки обоих родителей. Пос
ледующими исследованиями это открытие бы
ло подтверждено и распространено на многие
виды растений [2–5]. Изучая оплодотворение
у разных представителей покрытосеменных,
Сергей Гаврилович показал, что универсаль
ность процесса двойного оплодотворения не
исключает вариаций в его прохождении. Так,
у орхидных он заметил, что спермий лишь
контактирует с полярными ядрами централь
ной клетки, так и не сливаясь с ними [3], а у
Juglans nigra и J. regia наблюдал полиспермию
в зародышевом мешке [5]. «…Двойное опло
дотворение представляет собой нормальное
явление для покрытосеменных; …если и ока
жутся исключения из общего правила, они
найдут себе объяснение….», – заключил уче
ный [3, с. 229].
Вопрос полиспермии покрытосеменных в
зародышевом мешке многие годы оставался «в
тени», так и не получив должного внимания.
Вместе с тем эта проблема имела непосредст
венное отношение к двойному оплодотворе
нию: вопервых, в связи с вероятностью заме
щения яйцеклетки и центральной клетки в
ходе оплодотворения, вовторых, в связи с па
раллельными процессами, которые могут до
полнять, изменять или просто сопровождать
процесс двойного оплодотворения.
Возможность оплодотворения других, по
мимо яйцеклетки и центральной клетки, эле
ментов зародышевого мешка обсуждалась еще
до открытия С.Г. Навашина. Так, Овертон [6]
в 1891 г. описывал развитие у Lilium martagon
синергидного зародыша в результате оплодо
творения синергиды спермием дополнитель
ной пыльцевой трубки, а Манн (Mann,1893;
цит. по [7]) у Miosurus minimus и Шаттук
(Shattuck, 1905; цит. по [7]) у Ulmus аmericana
наблюдали оплодотворение антиподы спер
мием пыльцевой трубки, проникшей в заро
дышевый мешок со стороны халазы. Позднее
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arvensis также наблюдал оплодотворение верх
ней антиподы. Два последних случая исследо
ватели связывали со спецификой дифферен
циации синергид и антипод – их сходством
с яйцеклеткой. Следовательно, оплодотворе
ние синергид и антипод – реальное, хотя
и редкое явление, которое может быть связано
со специфической дифференциацией элемен
тов зародышевого мешка.
Известно, что в зародышевый мешок пок
рытосеменных может войти одна, две, три и
больше пыльцевых трубок, внося в него по не
сколько пар спермиев [5, 7–14, 17, 18]. В боль
шинстве случаев спермии дополнительных
пыльцевых трубок в оплодотворении не учас
твуют, а вместе с цитоплазмой ПТ утилизиру
ются зародышевым мешком [5, 9–12, 15, 16].
Изредка дополнительные спермии проникают
в яйцеклетку и центральную клетку [5, 9–14].
Что касается особенностей структурнофунк
циональной организации женского гаметофи
та покрытосеменных, то в зародышевых мешках
ряда тетраспорических типов была показана от
носительная равнозначность клеток яйцевого
аппарата и антипод в отношении оплодотво
рения [17–25]. В этой связи наиболее вероят
ным является оплодотворение синергид [17,
26]. А вот феномен оплодотворения антипод и
по сей день считается дискуссионным, и в сов
ременных цитоэмбриологических работах не
рассматривается [27].
Материал и методы. Объекты исследова
ния – лилия Генри (Lilium henry Bak., 2n = 24)
и лилия королевская (L. regale L., 2n = 24),
принадлежащие к подроду Eulirion Reichb., са
мосовместимые виды, родоначальники извес
тной группы Орлеанских гибридов, а также
самосовместимый гибридный сорт Bright Star
(2n = 24) из группы звездообразных Орлеан
ских гибридов [28] *. С учетом временных па
раметров процессов опыления и оплодотворе
ния завязи фиксировали каждые сутки в
течение двух недель после искусственного
опыления. Постоянные цитологические пре
параты для светооптического исследования
изготовляли согласно общепринятой цитоло
гической методике [29] и ее авторским моди
фикациям применительно к данному объекту.
Завязи фиксировали по Карнуа и Навашину.
Срезы толщиной 25–30 мкм окрашивали раз
ными гистологическими красителями, пре
имущественно реактивом Шиффа по Фельгену
и пикриноиндигокармином по Аксенову. Для
анализа использовали также и временные
препараты, изготовленные из поперечных
срезов завязи и окрашенные ацетокармином
или ацетоорсеином.
Результаты исследования и их обсуждение.
На вторыетретьи сутки после опыления в по
лости столбика и завязи пестика исследуемых
видов наблюдался массовый рост пыльцевых
трубок. На третьичетвертые сутки пыльцевые
трубки (ПТ) входили в семяпочки централь
ной части завязи. Обычно в одну семяпочку
проникало по несколько пыльцевых трубок
(рис. 1, а, б). При искусственном опылении
массовый характер роста дополнительных
ПТ определяется обилием пыльцы, нанесен
ной на рыльце пестика.
Основная, или первая, пыльцевая трубка
прорастает в семяпочку и зародышевый мешок
(ЗМ) через микропиле. Дополнительные ПТ
проникают в ЗМ, следом за основной, через
микропиле или любым другим путем: через
интегументы, по тканям нуцеллуса вдоль про
дольной оси семяпочки или поперек ее в на
правлении микропиле или халазы ЗМ (рис. 1,
а–в). Дополнительная ПТ может входить в за
родышевый мешок через вторую синергиду,
между клетками яйцевого аппарата или, обходя
их, проникать непосредственно в «щель» между
яйцеклеткой и центральной клеткой ЗМ, где
она и вскрывается. В других случаях одна или
две дополнительные ПТ, пройдя микропиле ЗМ,
растут далее, обходя яйцевой аппарат, вдоль
центральной клетки в направлении антипод.
Однако большая часть ПТ, входящих в семя
почку, растут, не проникая в микропиле, через
клетки нуцеллуса по направлению к халазаль
ной части зародышевого мешка, оставляя за
собой «след» из разрушенных клеток. Боль
шинство дополнительных ПТ так и не попа
дают в ЗМ, постепенно резорбируясь тканями
семяпочки, или же вскрываются в халазальной
части семяпочки под антиподальным аппара
*Авторы выражают признательность руководству
Центрального ботанического сада АН УССР за пре
доставленную в то время возможность работы с кол
лекционным материалом питомника декоративных
луковичных растений.
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том. Довольно часто спермии дополнитель
ных ПТ, особенно тех из них, которые продви
гаются к халазе, отличаются крупными разме
рами и разрыхленной структурой хроматина
(рис. 1, в).
Особое внимание уделим пыльцевым труб
кам, дорастающим до антиподального аппарата
ЗМ. Своеобразие упомянутого типа роста ПТ
заключается в его неслучайном характере и
хемотропной ориентации в отношении яйце
подобной антиподы (рис. 2). Дополнительные
ПТ дорастают до антиподального аппарата,
проникают между верхней антиподой и цент
ральной клеткой или между верхней и нижними
антиподами. ПТ образует вздутие и вскрывает
ся, освобождая пару спермиев, один из кото
рых вступает в контакт с верхней антиподой
(рис. 3, а), проникает через ее оболочку и всту
пает в контакт с ее ядром (рис. 3, б–г).
Спермий в ходе оплодотворения антиподы
претерпевает преобразования, свойственные
сингамии [1] и характерные для постмитоти
ческого типа оплодотворения [20]: хроматин
его разрыхляется и деспирализуется, форми
руется ядрышко (рис. 3, б–г; 4, а, б). Один ко
нец спермия может оставаться узким, другой
Рис. 2. Имитация яйцеклетки верхней антиподой; ли
лия Генри, 6 сут после опыления. Окраска пикрино
индигокармином
Рис. 3. Оплодотворение верхней антиподы: а – спермий
в контакте с верхней антиподой; б, в – последователь
ные фазы преобразования спермия в контакте с ядром
антиподы; г – деспирализация хроматина спермия и
формирование ядрышка; лилия Генри и лилия королев
ская, 5 сут после опыления, сорт Bright Star, 6 сут после
опыления. Окраска пикриноиндигокарминомРис. 1. Скопление пыльцевых трубок в микропилярной
и халазальной частях семяпочки: а – общий вид; б –
фрагмент халазальной части семяпочки с пыльцевыми
трубками; в – пыльцевая трубка, растущая через мик
ропиле к халазальной части зародышевого мешка; ли
лия Генри, 4 сут после опыления, сорт Bright Star, 5 сут
после опыления. Окраска по Фельгену
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округляется и разрыхляется быстрее. Структу
рированность ядра антиподы в контакте со
спермием становится более тонкой, интенсив
ность реакции Фельгена снижается, возрастает
объем и вакуолизация ядрышек. Контуры анти
подальной клетки приобретают округлые очер
тания, оболочка утолщается, изменяется ха
рактер вакуолизации цитоплазмы. Таким об
разом верхняя антипода имитирует зиготу. В
область антиподального аппарата могут войти
две пыльцевые трубки. В этом случае вторая
пара спермиев вступает в контакт с нижними
антиподами.
Поведение второго спермия более изменчи
во. Он может не быть задействован в процессе
оплодотворения и оставаться вблизи верхней
антиподы или же контактировать с нижними
антиподами. Нередко он проникает в централь
ную клетку с ее халазального конца и вступает
в контакт с нижним полярным ядром (рис. 4,
а–в). Повидимому, оплодотворение цент
ральной клетки вторым спермием зависит
от ряда причин, о которых следует поговорить
отдельно. Отметим здесь, что полиспермия
центральной клетки может задерживать трой
ное слияние – сингамия в этом случае часто
опережает тройное слияние. Судьба оплодо
творенной антиподы остается не вполне яс
ной. Процесс оплодотворения антиподы, ко
торый нам удалось проследить, завершался
фазой морфологического подобия ядер (рис.
4, в), характерной для постмитотического ти
па оплодотворения. Исследование картин
объединения ядер в ходе первого митотичес
кого деления оплодотворенной клетки ослож
нялось случаями апомиксиса – редуцирован
ной апогаметии верхней антиподы (рис. 5).
Мы полагаем, что проникновение пыльце
вых трубок в халазальную часть зародышевого
мешка и оплодотворение антипод – явления
неординарного характера, но не исключение и
не патология, поскольку в большинстве своем
не влияют на ход двойного оплодотворения в
ЗМ. Причины указанного феномена, повиди
мому, связаны с особенностями структурной
организации зародышевого мешка Fritillaria
типа [17–19, 21–25]. Действительно, в струк
турнофункциональном отношении клетки яй
цевого и антиподального аппаратов ЗМ данного
типа характеризуются определенным сходст
вом, своего рода зеркальностью (симметрией).
Рис. 4. Оплодотворение верхней антиподы и централь
ной клетки. Контакт одного спермия с ядром верхней
антиподы, другого – с нижним полярным ядром: а, б –
фаза разрыхления спермия; в – фаза морфологическо
го подобия ядер; лилия королевская, 5–6 сут после   
опыления. Окраска по Фельгену
Рис. 5. Профаза первого деления верхней антиподы;
сорт Bright Star, 7 сут после опыления. Окраска пик
риноиндигокармином
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Повидимому, механизм направленного
роста пыльцевых трубок – хемотропизма –
связан у лилии со специфической дифферен
циацией клеток антиподального аппарата,
имитирующих яйцеклетку. При этом содержи
мое дополнительных пыльцевых трубок, про
никших в семяпочку и зародышевый мешок,
утилизируется, выполняя тем самым важную
трофическую функцию, которую, вероятно,
«недорабатывает» антиподальный аппарат. Это
подчеркивает физиологическое значение ха
лазы семяпочки и ЗМ как единого гаустория,
снабжающего женский гаметофит пластичес
кими веществами. Помимо этого, содержимое
дополнительных ПТ в любом случае несет по
тенциальную способность к реализации своей
генетической функции. Показано, что фраг
менты ДНК спермиев дополнительных пыль
цевых трубок могут включаться в геном заро
дыша и эндосперма [30, 31].
E.A. Kravets, O.A. Khvedynich 
POLYSPERMISM AND ANTIPODAL 
FERTILIZATION 
IN LILIUM (TOURN.) L. SPECIES
It has been shown that several pollen tubes can pene
trate into the embryo sac on the source side of the antipo
dal apparatus. One of the pair of sperms of additional
pollen tube copulates with the upper antipodal, the second
sperm copulates with the lower antipodal or rarely pene
trates in the central cell. The process of fertilization was
accomplished by the phase of nuclei morphological simi
larity characteristic of syngamy (by postmitotic type of fer
tilization according to GerasimovaNavashina). A direc
tional growth of additional pollen tubes involves a
specifically differentiation of antipodal cells that imitates
the egg cell.
О.А. Кравець, О.О. Хвединич
ПОЛІСПЕРМІЯ ТА ЗАПЛІДНЕННЯ
АНТИПОД У ВИДІВ
LILIUM (TOURN.) L.
Виявлено, що в зародковий мішок лілії може вхо
дити по декілька пилкових трубок, що проникають в
нього з боку антиподального апарата. Один з пари
сперміїв додаткової пилкової трубки коопулює з верх
ньою антиподою, інший – з нижньою антиподою або
центральною клітиною. Процес запліднення антиподи
завершувався фазою морфологічної ідентичності ядер,
яка притаманна постмітотичному типу запліднення.
Спрямований ріст пилкових трубок у лілії пов’язаний
зі специфічною диференціацією клітин антиподаль
ного апарата, що імітують яйцеклітину.
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